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Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Bonn

Die Verdanderung der Paarungs- und Revierrufe
von Hyla arborea savignyi Audouin (Anura)
nach Ausschaltung von Kehlkopfmuskeln

Von
ERNST WEBER, Bonn

Einleitung

Nach der operativen Entfernung einzelner oder mehrerer Muskelpaare
des Kehlkopfes verandert sich bei einheimischen Bufoniden und Raniden
das Lautbild der Befreiungsrufe (Weber 1975). Wahrend sich bei den
Bufoniden vorwiegend das Verhadltnis zwischen gerduschhaftem und
klanghaftem Anteil verschiebt, ist bei Rana die Bildung und der Rhythmus
der Impulse gestort. Die Verdnderungen sind bei den Raniden tiefgreifen-
der’als bei den Bufoniden, was auf einen spezifischeren Einfluf der Kehl-
kopfmuskeln bei der Lautbildung hindeutet. Da jedoch die Paarungsrufe
differenzierter und fiir die einzelnen Anurenarten wegen ihrer Artspezifi-
tat charakteristischer sind als die Befreiungsrufe (Schneider, 1967, 1968,
1973, 1974; Lorcher, 1969; Wahl, 1969; Heinzmann, 1970; Lorcher und
Schneider, 1973; Weber, 1974), ist es aufschluBreicher zu wissen, ob und
wie sich das Lautbild dieses Ruftyps nach der Entfernung von Kehlkopf-
muskeln dndert. Fiir diesen Versuch kommen aber nur Arten in Frage, die
sich durch Hormoninjektion zum Rufen stimulieren lassen. Das ist zum
Beispiel bei Hyla arborea savignyi der Fall. Ich wdahlte darum diese Art
flir meine Ausschaltversuche und untersuchte neben dem Paarungsruf
auch den Revierruf.

Methode

Meine Versuchstiere, die ich tiiber den Tierhandel bezog, stammen aus
der Turkei.

Folgende Kehlkopfmuskeln sind bei Hyla arborea savignyi vorhanden:
M. dilatator, M. hyo-laryngeus, M. sphincter anterior und posterior. Die
Kehlkopfmuskeln entfernte ich operativ, und zu jedem Ausschaltungsver-
such zog ich ein neues unbehandeltes Mannchen heran. Ich operierte am
betdubten Tier (3%ige Urethan-Lésung) unter einer Stereo-Lupe von Zeiss,
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Abb. 1: Oszillogramme von Paarungsrufen unbehandelter und operierter Tiere.
Zeitmarke 50 Hz.
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Zundchst schnitt ich links und rechts vom Aditus die Mundschleimhaut
auf und trug dann den befreffenden Muskel auf beiden Seiten des Kehl-
kopfes ganz ab.

Nachdem die Wunde in wenigen Tagen geheilt war, spritzte ich die Tie-
re mit 1 000 I. E. des rufstimulierenden Hormons Anteron®R der Firma Sche-
ring AG Berlin. Nach zwei bis drei Tagen konnte ich die gespritzten Tiere
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Abb. 2: Frequenzspektrogramme von Paarungsrufen unbehandelter und operier-
ter Tiere.



B Bonn.
90 E. Weber [ zool. Beitr.
durch Abspielen natiirlicher Paarungsrufe kurzfristig zur Abgabe von Paa-
rungsrufen stimulieren. Die Revierrufe provozierte ich, indem ich jeweils
zwei Mannchen auf engem Raum zusammensetzte.

Bei der Aufnahme saBen die Tiere in einem kleinen Drahtkdfig und rie-
fen bei Tageslicht und einer Zimmertemperatur um 22° C. Die Rufe regi-
strierte ich mit einem Mikrophon M 101 N von Beyer und einem Tonbandge-
rat TK 3200 von Grundig bei einer Bandgeschwindigkeit von 9,5 cm/sec.
Die Oszillogramme fertigte ich mit einem Tektronix-Oszillographen Typ
502 A und einer automatisch gesteuerten Kamera von Dr. Ing. F. J. Tonnies
an. Zur Frequenzanalyse benutzte ich einen Kay Electric-Sonagraphen
7029 A.

Ergebnisse

Den Aufbau und die biologische Bedeutung der Paarungs- und Revierru-
fe der Mdannchen von Hyla arborea savignyi haben Schneider und Nevo
(1972) beschrieben. Der Paarungsruf (PR) erklingt wdhrend der Fortpflan-
zungszeit der Tiere und ist zu unterschiedlich langen Serien verkntpft.
Der Ruf (Impulsgruppe) ist gerauschhaft und besteht aus etwa 20 Impul-
sen. Mit steigender Lufttemperatur sinkt die Dauer der Impulsgruppen so-
wie die Dauer der Intervalle, auch die Dauer der einzelnen Impulse/Ruf ist
leicht riicklaufig. Der Revierruf (RR) dient bei paarungs- und rufaktiven
Mannchen zur Abgrenzung eines kleinen Revieres von etwa 50 cm Durch-
messer. Der RR ist gerauschhaft und baut sich aus Impulsen in lockerer
Folge auf.

Der Paarungsruf: Bei den Rufen intakter Tiere folgen die Impulse
gleichmaBig aufeinander; bei allen Ausschaltungsversuchen hingegen wird
die Impulsfolge unregelmaBig (Abb. 1.2—7). Die einzelnen Impulse schwin-
gen nicht mehr aus, sondern liberlagern sich, d. h. die Bildung der Impulse
ist gestort.

Auf die Intensitdt der Rufe wirkt sich eine Muskelausschaltung nicht
aus. Auch der Verlauf der Intensitat bleibt im wesentlichen gleich mit
Ausnahme der Rufe nach Abnahme des M. sphincter posterior (Abb. 1.4).
Hier setzen bereits die ersten Impulse mit maximaler Intensitdt ein. Wird
der M. hyo-laryngeus wegoperiert, so ist die Dauer der Impulsgruppen et-
was reduziert (Abb. 1.2/1.6 und 1.7).

Die ausklingenden Impulsgruppen werden vor allem nach Abnahme des
M. sphincter posterior unvollstandiger geddampft als bei den Rufen intakter
Tiere (Abb. 1.4). Das bedeutet, da die Intervalle besonders im Anfangsteil
nicht mehr schallfrei sind.

Bei den Rufen intlakter Tiere sind die Frequenzen {iber den Bereich von
8 kHz verteilt (Abb. 2.1). Diese Verteilung bleibt nach den verschiedenen
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Abb. 3: Oszillogramme von Revierrufen unbehandelter und operierter Tiere.
Zeitmarke 50 Hz.
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Abb. 4:

Muskelausschaltungen im wesentlichen bestehen. Auch die Haufung der
Frequenzen zwischen 1 und 3 kHz bleibt, von kleineren Verdanderungen
abgesehen, erhalten (Abb. 2.2—7).

Der Revierruf: Die Fahigkeit zur Impulsbildung nach dem Muster
der unbehandelten Tiere bleibt nach allen Ausschaltversuchen im wesent-



;“’fﬁ);gz ] Ausschaltung von Kehlkopfmuskeln bei Hyla 93

Frequenz [ kHz]

Zeit [secl

Abb. 5: Oszillogramm und Frequenzspektrogramm von Paarungsrufen nach Ent-
fernung aller Kehlkopfmuskeln und der Arytaenoide bis zu den Stimmbé&ndern.
Zeitmarke 50 Hz.

lichen erhalten. Allerdings kommt in einigen Fdllen eine Art der Impuls-
bildung hinzu, die der bei den PR nach den einzelnen Ausschaltversuchen
gleicht (Abb. 3.6/3.7 und z.T. Abb.3.4). D.h. die einzelnen Impulse sind
nicht mehr gegeneinander abgesetzt, sondern laufen unregelmafig zusam-
men. Diese Art der Impulsbildung ist zwar auch bei Rufen intakter Tiere
zu beobachten; aber die Dauer dieser kurzen Impulsgruppen innerhalb des
Rufes bewegt sich lediglich zwischen 10—20 ms. Auch Impulsbildungen,
bei denen die einzelnen Impulse zwar sehr dicht stehen, sich aber noch
auftrennen lassen, sind flir den normalen RR nicht typisch (Abb. 3.2 am
Anfang; 3.4 erste Halfte; 3.7 erster Ruf am Anfang und am Ende, 2. Ruf am
Anfang).

Aufféallige Storungen zeigen sich im Rhythmus der Impulse. Das tritt
deutlich in Erscheinung bei den ,gestotterten” Rufen nach Abnahme des
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M. sphincter posterior (Abb. 3.4) und bei kombinierten Ausschaltungen
(Abb. 3.6 und 3.7).

Die RR der behandelten Tiere sind nicht leiser als die RR der unbehan-
delten Tiere. Vereinzelt bereitet die Dampfung der Impulse innerhalb des
Rufes dem Tier besondere Schwierigkeiten; dann sind vor allem die lange-
ren Intervalle stark schallbesetzt (Abb. 3.7). In Abb. 3.6 klingt der Ruf sehr
schwach gedampft aus.

Ahnlich wie bei den PR so reichen auch bei den RR die Frequenzen bis
8 kHz und im Bereich zwischen 1 und 3 kHz treten die Schallanteile ge-
hdauft auf (Abb.4.1). An diesem Bild der normalen RR lassen sich auch
nach den einzelnen Ausschaltungen keine groBeren Veranderungen fest-
stellen (Abb. 4.2—7). Hingegen ist nach gemeinsamer Abnahme des
M. hyo-laryngeus und des M. sphincter posterior (Abb. 3.7) die Fahigkeit
bemerkenswert, neben gerduschhaften Impulsen auch Klangimpulse her-
vorzubringen, die im Rhythmus dhnlich aneinandergereiht sind wie die
Gerdauschimpulse. Die Klange haben eine Grundfrequenz um 500 Hz mit
drei Obertonen bei etwas tiber 3, bei 5 und 8 kHz (Abb. 4.7).

Die Abnahme aller Kehikopfmuskeln mit Ausnahme des M. dilatator
fahrt zum Stimmverlust (Abb. 1.8 und 3.8). Bei dem Versuch zu rufen fillt
sich zwar der Kehlsack wahrend der Exspiration der Lunge mit Luft; aber
das Tier stoBt dabei keinen Laut aus und bricht den Versuch nach einigen
Wiederholungen ab.

Ebenfalls zum Stimmverlust fithrt die Ausschaltung aller Kehlkopfmus-
keln. Die Flanken der Tiere sind eingefallen, denn die Tiere sind nicht
mehr fahig, Luft in die Lungen einzuatmen.

Tragt man alle Muskeln des Kehlkopfes ab und schneidet die Arytaenoi-
de bis zu den Stimmbandern weg, so kann der Frosch noch rufen (Abb. 5).
Die PR sind aber entweder verkiirzt oder sogar auf zwei bis drei Knallim-
pulse reduziert.

Diskussion

Ohne M. dilatator konnen die Tiere nicht rufen. Wie die Ausschaltungen
an Bufo und Rana (Weber 1975) so machen auch diese Ergebnisse
deutlich, daB der Kehlkopf nur mit Hilfe dieses Muskels geodffnet werden
kann. D. h. die Exspiration und die Inspiration der Lungenatmung werden
tuber diesen Muskel geregelt. Dariiber hinaus beeinflut der M. dilatator
auch die Lautbildung. Das zeigt ein Vergleich der Ergebnisse in
Abb. 1.8/3.8 und in Abb. 5. Die Entfernung aller Kehlkopfmuskeln und der
Arytaenoide bis zu den Stimmbandern verandert zwar in starkem MaBe
das Rufbild, fithrt aber nicht zum Stimmverlust. Entfernt man aber alle
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Muskeln mit Ausnahme des M. dilatator, so kann der Frosch zwar noch in
die Lungen einatmen, aber nicht mehr rufen. Wahrscheinlich klappen bei
der Kontraktion des M. dilatator die Arytaenoide so auf, daBl der Abstand
zwischen den Stimmbandern gréfer wird als wahrend der Ruhestellung.
Bereits die Gegenwart des vorderen oder hinteren Sphincter-Muskels
reicht aus, diese Verdanderung so zu korrigieren, dal der Laubfrosch wie-
der stimmfdahig wird.

Der Ausfall der Stimmbildung nach der Ausschaltung in Abb. 1.8 und 3.8
deutet sich bereits an, wenn neben dem M. dilatator nur noch eine Portion
des M. sphincter erhalten bleibt. Die Paarungsrufe werden dann etwas kiir-
zer (Abb.1.6/1.7), der Rhythmus der Revierrufe ist stark gestort
(Abb. 3.6/3.7), und ein Teil der Revierrufe kommt nicht zustande, weil die
Exspirationsluft lediglich stoBartig in den Kehlsack gedriickt wird.

Wadhrend bei Rana pipiens die Kehlkopfmuskeln bei der Bildung des
Lautmusters der Befreiungsrufe aktiv mitbeteiligt sind (Schmidt, 1972}, be-
steht beli Bufo diese Beziehung nicht (Martin, 1971; Martin und Gans,
1972). Auf Grund der impulshaften Rufe 1d8t sich Hyla a. savignyi hin-
sichtlich der Lautbildung wahrscheinlich am ehesten mit Rana pipiens ver-
gleichen. Allerdings scheint hier dem M. sphincter posterior bei der Posi-
tionierung der Stimmbander nicht die Schliisselstellung zuzufallen wie es
fir Rana pipiens zutrifft.

Der modifizierende Einflu der Kehlkopfmuskeln 1d8t sich im einzelnen
nicht erschlieBen. Jede Ausschaltung ist so schwerwiegend, dafl bei den
Paarungsrufen eine geordnete Impulsbildung unterbleibt. Wir kénnen dar-
aus folgern, daB die Aktivitat der einzelnen Muskeln wahrend der Lautbil-
dung so aufeinander abgestimmt ist, daf die Impulsbildung der Paarungs-
rufe chaotisch wird, wenn entweder der M. sphincter anterior oder poste-
rior oder der M. hyo-laryngeus ausfallt. Das bedeutet auch, daBl sich die
Storungen nur geringfligig aufsummieren, wenn man die Muskeln unter-
einander kombiniert ausschaltet. Betrachtet man aber die Impulse der Re-
vierrufe, so fallt auf, daf der Laubfrosch auch nach den verschiedenen
Ausschaltungen grundsatzlich imstande bleibt, normale Impulse zu bilden.
Da bei den Revierrufen zwischen den Impulsen gréBere Intervalle liegen
als bei den Paarungsrufen, mufl der Grund fir die ungeordnete Impulsbil-
dung der Paarungsrufe darin gesucht werden, dafl der Frosch die einzelnen
Impulse nicht mehr so sauber und so schnell dampfen kann wie es fir die
dichte Impulsfolge der Paarungsrufe erforderlich ist.
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Zusammenfassung

Bei Mannchen von Hyla arborea savignyi wurden die Kehlkopfmuskeln einzeln
und untereinander kombiniert operativ entfernt und anschlieBend die Paarungs-
und Revierrufe mit Hilfe von Oszillogrammen und Sonagrammen untersucht.

Nach allen Ausschaltungen, bei denen die Fahigkeit zur Stimmbildung erhalten
bleibt, ist bei den Paarungsrufen vor allem die Bildung der Impulse gestort, bei
den Revierrufen der Rhythmus der Impulse. Entfernt man alle Kehlkopfmuskeln
oder den M. dilatator allein oder alle Kehlkopfmuskeln mit Ausnahme des M. dila-
tator, so kénnen die Tiere nicht rufen.

Summary

In males Hyla arborea savignyi the laryngeal muscles were removed by opera-
tion individually and combined with one another. Subsequently the mating calls
and the territorial calls were investigated by means of oscillograms and sona-
grams.

All removals, which do not abolish the ability of vocalisation, result primarily
in an incomplete pulse-generation in mating calls, and an irregularily patterned
pulse-sequence in territorial calls. If all laryngeal muscles or the m. dilatator or
all laryngeal muscles with the exception of the m. dilatator are removed, calling
ability is lost.
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